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A b s t r a c t : Basidial development and basidiospore germination of selected species of phrag­
mobasidiomycetes have been investigated under various cultural conditions. Auricularioid 
basidial cells may produce yeasts, ballistospores, microconidia or hyphae. Similar substrate con­
ditions are responsible for identical basidial differentiation and spore germination. Therefore, 
the basidial cell of these auricularioid fungi is considered to represen t the final on togene tic 
state connected with a meiotic process. Consequently, diverse basidiospore-cells of these taxa, 
i. e. yeasts, ballistospores or microconidia, are interpreted as asexual stages. 

Z u s a m m e n f a s s u n g : Basidiosporenbildung und -keimung ist bei den untersuchten 
auricularioiden Arten durch äußere Faktoren beeinflußbar. Es können Hefen, Schleudersporen 
oder Mikrokonidien gebildet werden. Unter gleichen Versuchsbedingungen führen beide Ent­
wicklungsabläufe zu identischen Differenzierungsprodukten. Dies bedeutet, daß die Basidien­
zelle sich so verhalten kann wie die Basidiospore. Demnach ist die Ontogenese des Meiosporan­
giums mit der Bildung der Basidienzelle abgeschlossen. Die von ihnen nachfolgend gebildeten 
Basidiosporen müssen daher als vegetative Verbreitungseinheiten verstanden werden. 

Basidienontogenese und -morphologie müssen als vergleichsweise konservative Merkmale 
der Basidiomyceten gewertet werden . Sie können daher häufig zur Abgrenzung natür­
licher Verwandtschaften innerhalb dieser Pilzgruppe herangezogen werden. Heterobasi­
diomyceten zeichnen sich nun aber durch eine besondere Vielfalt ihrer Meiosporangien­
typen aus. Das kann als Ausdruck der Heterogenität dieser Pilzgruppe gewertet werden. 
Im typischen Fall wird pro Basidienzelle an einem Sterigma eine Basidioschleuderspore 
gebildet, wie dies in Abb. 4 durch den Rostpilz Gymnosporangium clavariiforme dar­
gestellt ist . Das Cytoplasma der Mutterzelle wird sukzessive in die Spore gepumpt. Arten 
der Ustilaginales s.str. , z. B. Sphace/otheca po/ygoni-persicariae (Abb . 3), besitzen ga­
stroide Basidien mit repetitiver Basidiosporenknospung. Ein ähnlicher Modus mehrfacher 
Basidiosporenbildung findet sich bei Agaricostilbum pu/cherrimum (Abb. 2), deren Basi­
dienzellen bis zu 12 Sporen nacheinander an sockelartigen Sterigmen abknospen. Dagegen 
wird bei Phleogenafaginea nur eine sitzende Spore pro Basidienzelle gebildet. Die Mutter­
zelle vakuolisiert im Verlaufe der Sporenbildung. 

* Teil 48 der Reihe „Studien an Heterobasidiomyceten" . 





BAUER, OBERWINKLER: Untersuchungen an Phragmobasidien 261 

gungen . Die Länge des Sterigmas ist also wiederum abhängig von der Entfernung der bil­
denden Zelle zum Luftraum. Je nach Lage der Einzelzellen einer Basidie zur Wasserober­
fläche können und müssen ihre Sterigmen unterschiedlich lang auswachsen. Werden Ba­
sidien aber auf 1,5 %igen Wasseragar übertragen und kommen sie in Kontakt zur Unter­
lage, so entwickelt jede Basidienzelle je eine unverzweigte und unseptierte Suchhyphe aus 
(Abb. 10). Bei Berührung mit Glas werden dann Appressorien angelegt (Abb . 6 , 8). Dies 
sind erstaunliche und bemerkenswerte Übereinstimmungen in experimentell beeinfluß­
baren Differenzierungsmustern von Meiosporangienzellen und Basidiosporen . Das vier­
zellige, auricularioide Meiosporangium ist aber noch geeigneter als eine einzelne Spore , 
um die Reaktionsnormen ontogenetischer Form- und Gestaltbildungen einzelner Zellen 
zu testen . Wird etwa eine Basidie, die in Wasseragar gerade begann, an der terminalen 
Zelle ein Sterigma auszubilden, auf Glas übertragen, so wird deren Entwicklung bis zur 
Schleudersporenbildung fortgesetzt. Die übrigen Meiosporangienzellen aber wachsen 
mit Hyphen aus, die beim Anheften auf der Glasunterlage Appressorien differenzieren 
(Abb. 7). Langgestreckte, querseptierte Basidien sind häufig gekrümmt, so daß bei Expo­
sition auf einem Keimmedium zumeist nicht alle ihrer Zellen dem Substrat aufliegen. 
Auf 1,5%igem Wasseragar werden dann von benachbarten Meiosporangienzellen Schleu­
dersporen bzw. Suchhyphen gebildet (Abb. 9), und auf Glas kommt es neben der Aus­
differenzierung von Sterigmen mit Ballistosporen auch zum Auswachsen von Hyphen 
mit Appressorien (Abb . 5). Die Basidienzellen entwickeln sich also unter gleichen äuße­
ren Bedingungen wie die Basidiosporen. Unter Verwendung identischer Terminologie 
heißt dies, daß morphologisch die entsprechenden „Keimstadien" der beiden Organe 
Basidien und Basidiosporen, nicht unterscheidbar sind. 

Platygloea peniophorae wächst mycoparasitisch vorwiegend auf der Corticiacee Hypho­
derma praetermissum. Neben Konidien werden in jungen Entwicklungsphasen vereinzelt 
Basidien im Hymenium des Wirtes gebildet. Wohl entwickelte Fruchtkörper des Para­
siten sind als gelatinöse Pusteln auf den Wirtshymenien erkennbar. Sie enthalten eine 
Vielzahl üppig sporulierender, auricularioider Basidien . Auf 1,5 %igem MYP-Agar freige­
setzte Basidiosporen knospen ca. 5 Stunden nach Inkubation repetitiv (Abb. 17). Nur 
vereinzelt keimen die Sporen mit Hyphen (Abb. 19) oder sie bilden Sekundärschleuder­
sporen aus (Abb . 18). 

Werden einzelne, junge Meiosporangien auf 1,5 %igen MYP-Agar übertragen , so verän­
dern sie ihre Morphogenese, im Vergleich zur Normalausprägung, dramatisch: Es ent­
stehen, vergleichbar den phragmobasidialen Ustilaginales, gastroide Basidien mit repeti­
tiver Basidiosporenknospung, die pro Basidienzelle mehr als eine Hefezelle bilden (Abb . 
11 - 16). Nur vereinzelt keimen Basidienzellen mit Hyphen (Abb . 16) oder sie erzeugen 
Schleudersporen. 

Helicogloea lagerheimii wächst saprob, ohne auffällige corticioide Fruchtkörper, auf mor­
schem Holz. Junge Basidien besitzen als Orte der Karyogamie ungewöhnliche , probasi­
diale Aussackungen ( B a k e r 1936). Reife Meiosporangien sind deutlich auricularioid 
septiert und bilden Sterigmen mit Schleudersporen aus. Auf l ,5%igem MYP-Agar keimen 
die Basidiosporen zumeist mit kurzen Keimschläuchen, die apikal Mikrokonidien ab­
schnüren (Abb. 22- 23). Nur vereinzelt werden Sekundärsporen oder Keimhyphen ge­
bildet. 

Auch bei dieser Art wird die Reifung der Basidien auf 1,5 %igem MYP-Agar morphogene­
tisch umreguliert. Entsprechend der Basidiosporenkeimung gliedert jede Basidienzelle 
an einem kurzen Keimschlauch apikal Mikrokonidien ab (Abb. 20- 21) , und nur ver­
einzelt entstehen Hyphen oder Schleudersporen. Morphologisch sind demnach entspre­
chende Keimstadien von Basidiosporen und Basidienzellen nicht unterscheidbar. 
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Pilzen zweifellos ebenfalls sehr früh vorzüglich an den Vektor Luft angepaßte Verbrei­
tungseinheiten zur Verfügung. Aus vergleichend morphologischen und ontogenetischen 
Daten schloß daher Ober wink 1 er (1977, 1985) auf eine phylogenetische Weiter­
entwicklung von knospenden Hefen zu solchen mit einem Schleudersporenmechanismus. 
Diese Deutung wird durch karyologische Phänomene der Ballistosporen-Ontogenie nach­
drücklich gestützt ( B a u e r 1986). 

Für Heterobasidiomyceten mit Basidien ohne Schleudersporenmechanismus bleibt nun 
noch zu prüfen , ob sie einen ursprünglichen, phylogenetisch alten Entwicklungszustand 
repräsentieren, oder ob sie sekundär gastroid geworden sind. Diese Frage kann nicht ge­
nerell beantwortet werden , sie ist vielmehr für jede definierte Verwandtschaft gesondert 
zu klären . Als wichtiges, daher auch oft diskutiertes Beispiel , besprechen wir im folgenden 
die Brandpilze im engeren Sinne . Viele Arten der Ustilaginales vermehren sich in ihrer 
Haplophase als knospende Hefen . Die Tochterzellbildung gleicht nun in ihren ultrastruk­
turellen Details weitestgehend den Zelldifferenzierungsvorgängen bei der Basidiosporen­
bildung. Das konnten Ramberg & M c Lau g h 1 in (1980) für Ustilago maydis und 
D e m 1 & al . (1985) für Sphacelotheca polygoni-persicariae mit transmissionselektronen­
mikroskopischen Befunden belegen. Werden die oben dargestellten Zusammenhänge be­
rücksichtigt , so läßt sich unschwer folgern, daß die Basidienzellen der Ustilaginales s. str. 
als Primärhefezellen determiniert sind und daß Basidiosporen Hefetochterzellen entspre­
chen. Diese Deutung wird durch karyologische Besonderheiten eindrucksvoll untermau­
ert . Die Basidienzellen beider zitierter Arten knospen repetitiv, wobei jeweils der Kern der 
Mutterzellen in die Tochterzelle einwandert und sich erst dort teilt. Daraufhin kehrt ein 
Kern in die Basidienzellezurück (Ramberg & McLaughlin 1.c., Bauer, un­
veröffentl. ). Identische Kernverhalten knospender Basidiomycetenhefen wiesen zunächst 
M c C u 11 y & R ob in o w (1972a, 1972b) bei Leucosporidium scottii, Rhodotorula 
glu tinis und Sporobolomyces salmonicolor, sowie dann Po o n & Da y ( 197 6) bei Usti­
lago violacea und T a y 1 o r & W e 11 s (1979) bei Bullera alba nach. Demnach ist es 
naheliegend, typische Meiosporangien von Ustilaginales-Arten als primär gastroid zu wer­
ten. Die Beispiele von Platygloea peniophorae und Helicogloea lagerheimii zeigen ande­
rerseits aber deutlich , daß auch rezente Phragmobasidiomyceten mit Schleuderspormecha­
nismen durch experimentelle Manipulation zur Ausbildung primär gastroider Basidien 
veranlaßt werden können. Der Unterschied liegt nun darin , daß die Brandpilze nur gastroi­
de Meiosporangien auszubilden vermögen, während die Vergleichsarten normalerweise 
Schleuderspor-Basidien entwickeln, aber unter dem Einfluß bestimmter äußerer Bedin­
gungen diese Potenz phänotypisch nicht realisieren können. 

Die diskutierten Argumente eignen sich, um drei unterschiedliche evolutive Herkünfte 
für gastroide Heterobasidiomyceten zu postulieren. (1) Es ist nicht auszuschließen , daß 
sich gewisse Gruppen direkt von primär gastroiden Vorfahren ableiten lassen. Sie haben 
die Entwicklungsstufe mit Schleudersporstadien nicht erreicht. Für die überwiegende Zahl 
der Basidiomyceten ist aber gerade diese Eigenschaft der Ballistosporenbildung als beson­
ders kennzeichnend anzusehen und auf ihre weitere Evolution von entscheidendem Ein­
fluß gewesen . (2) Als Anpassung an veränderte Umwelt- und Entwicklungsbedingungen ist 
dieser Vorteil aber nicht durchgehend erhalten geblieben, d. h. der Schleuderapparat wur­
de sekundär-evolutiv zu gastroider Sporenbildung verändert. Daß diese Ableitung mehr­
fach konvergent abgelaufen ist, läßt sich für verschiedene secotioide Homobasidiomyceten 
überzeugend belegen, (3) Schließlich kann aber die gastroide Sporenbildung als eine po­
tentiell-fakultative Eigenschaft auch dann noch realisiert werden , wenn die Normalsporu­
lation mit Schleudermechanismen ;iligiuft. Ein solches Verhalten ließe sich als eine Art 
,,atavis tischer Rückerinnerung" interpretieren, das durchaus in bestimmten Verwandt-
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schaften fixiert werden konnte. In diesem Falle würde der Sporulationstyp primär ga­
stroid organisiert sein, obwohl er sekundär entstanden ist. 

Für die Ustilaginales s. str. lassen die oben angeführten Daten keine eindeutige Aussage 
zu. Das Usti/ago-Meiosporangium kann sicher als primär gastroid. gewertet werden. Nicht 
zu entscheiden ist aber, ob es direkt von ähnlich bis gleich konstruierten, ursprünglichen 
Castro-Basidien , oder aber von Schleuderbasidien ableitbar ist. 
Die Untersu chungen wurden von der Deutschen Forschungsgemeinschaft unterstützt. 
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Abb. 1- 4: Ultrastrukturelle Details sporulierender Phragmobasidien. Die Maßstäbe in Abb. 1- 3 ent­
sprechen 1 µm und in Abb. 4 jedoch 4µm. Abb. 1: Phleogena faginea. Abb. 2: Agaricostilbum pul­
cherrimum. Abb. 3: Sphacelotheca polygoni-persicariae. Abb. 4: Gymnosporangium clavariiforme. 

Figs. 1- 4: Ultrastructure of sporulating phragmobasidia. Bars in figs. l - 3"equal 1 µm; in fig. 4 the 
scale is 4 µm. Fig. 1: Phleogena faginea. Fig. 2: Agaricostilbum pulcherrimum.Fig. 3: Sphacelotheca 
po/ygoni-persicariae. Fig. 4: Gymnosporangium clavariiforme. 

Abb. ·5- 10: Gymnosporangium clavariiforme: Keimung der Basidienzellen und einer Basidiospore auf 
1,5 %igem Wasseragar, bzw. auf Glas. Der Maßstab entspricht 10 µm bei den Abb. 5- 8 und 25 µm 
bei den Abb. 9 und 10. Abb. 5: Terminale Basidienzelle mit Hyphe und Appressorium, subterminale, 
entleerte Zelle mit Sterigma. Abb. 6: Interkalare Basidienzelle mit Hyphe und Appressorium auf Glas. 
Der Pfeil verweist auf den Appressorialring. Abb. 7: Terminale Basidienzelle mit Sterigma und Basidio­
spore, benachbarte Basidienzelle mit Appressorium. Abb. 8: Terminale Basidienzelle auf Glas mit Hy­
phe und Appressorium. Eingesetztes Bild: Identisches Keimstadium einer Basidiospore. Pfeile markie­
ren die Appressorialringe. Abb. 9: Eine Suchhyphe und 3 Sterigmen an einer Basidie . Abb. 10: Alle 
4 Basidienzellen mit Suchhyphen auf 1,5 %igem Wasseragar. 

Figs. 5- 10: Gymnosporangium clavariiforme: Germination of basidial cells and of one basidiospore on 
1.5 % water-agar, and on glass respectively. The bar equals 10 µmin figs . 5- 8 and 25 µmin figs. 9 
and 10. Fig. 5: Terminal basidial cell with hypha and appressorium, however subterminal, empty cell 
with a sterigma. Fig. 6: lntercalary basidial cell with hypha and appressorium on glass. The arrow indi­
cates the appressorial ring. Fig. 7: Terminal basidial cell with sterigma and basidiospore, neighbouring 
cell with appressorium. Fig. 8: Terminal basidial cell with hypha and appressorium on glass. Inserted 
fig.: Similar germination of a basidiospore. Arrows refer to appressorial rings. Fig. 9: Basidium with 
3 sterigmata and one hyphal outgrowth. Fig. 10: On 1.5 % water-agar all 4 basidal cells developed 
hyphae. 

Abb. 11 - 19: Platygloea peniophorae: Keimung der Basidiosporen und Basidienzellen auf 1,5 %igem 
MYP-Agar. Der Maßstab von 5 µm gilt für alle Abbildungen. Abb. 11: Hefeknospung der Basidienzel­
len 5 Stunden nach Inkubation. Abb. 12: Gleiche Basidie wie die in Abb. 11, aber nach 12 Stunden In­
kubation. Abb. 13: Repetitive Basidiosporenbildung 5 Stunden nach Inkubation. Abb. 14 : Gleiche Ba­
sidie wie die in Abb. 13, aber 12 Stunden nach Inkubation. Abb. 15: Basidienzellenkeimung 5 Stun­
den nach Inkubation. Abb. 16 : Gleiche Basidie wie die in Abb. 15, aber nach 12 Stunden Inkubation: 
Drei Basidienzellen knospen hefeartig, eine Zelle keimt mit einer Hyphe. Abb. 17: Hefeknospung der 
Basidiosporen 12 Stunden nach Inkubation. Abb. 18: Sekundärsporenbildung 6 Stunden nach Inkuba­
tion. Abb. 19: Hyphe:1keimung einer Basidiospore 6 Stunden nach Inkubation . 

Figs. 11 - 19: Platygloea peniophorae: Germination of basidiospores and basidial cells on 1.5 % MYP­
agar. The scale corresponds to 5 µm in all illustrations. Fig. 11 : Budding of basidial cells after 5 hours 
of incu bation. Fig. 12: The same basidium as in fig. 11, but 12 hours after incu bation. Fig. 13: Repeti­
tive basidiospore formation 5 hours after incubation. Fig. 14: The same basidium as in fig. 13, but 12 
hours after incubation. Fig. 15: Germination of basidial cells 5 hours after incubation. Fig. 16 : The 
same basidium as in fig. 15, but 12 hours after incubation: 3 basidial cells are budding, one cell deve­
lops a hypha. Fig. 17: Budding of basidiospores 12 hours after incubation. Fig. 18: Development of 
secondary spores 6 hours after incubation. Fig. 19: Basidiospore germination with a hypha 6 hours 
after incubation. 
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Abb. 20- 23: Helicogloea lagerheimii: Keimung der Basidiosporen und Basidienzellen auf 1,5 %igem 
MYP-Agar. Der Maßstab entspricht 8 µm bei den Abbildungen 20- 22 und 5µm bei der Abbildung 
23. Abb. 20: Basidienzelle mit kurzem Keimschlauch, an dem Mikrokonidien abgeschnürt werden (5 
Stunden nach Inkubation). Abb. 21: Mikrokonidienbildung an einer Basidienzelle. Abb. 22, 23: Basi­
diosporen mit Mikrokonidien an kurzen Keimschläuchen (6 Stunden nach Inkubation). 

Figs. 20 - 23: Helicogloea lagerheimii: Germination of basidiospores and basidial cells on 1.5 % MYP­
agar. The bar corresponds to 8 µm in figs . 20 - 22 and to· 5 µm in picture 23. Fig. 20: Basidial cell with 
short gcrmination tube producing microconidia apically and 5 hours after incubation. Fig. 21: Basidial 
cell which produces microconidia. Figs. 22, 23: Basidiospores with short germination tu bes developing 
microconidia after 6 hours of incubation. 
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